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u kurzem hat der eine yon uns 1 fiber eine biologische Methode 
zur Untersuchung des am Ranvierschen Knoten ents~ehenden Ak~ions- 
stroms berichtet und die Bedeutung der dabei erhobenen Befunde in bezug 
~uf die allgemeine Frage der Erregungsleitung im Nerven beschrieben. 
Es wurde der Schlul3 gezogen, dal~ die Plasmahaut am Ranvierschen 
Knoten einer motorischen Nervenfaser im Zustand der Erregung eine 
Spannung entwickelt, die einen genfigend starken Reizstrom, der etwa 
5real so stark wie der normale Schwe]lenwert ist, erzeugt und ihn auf 
den n/~chstfolgenden Knoten aus~_rken l~Bt. Ffir die alte Ansieht 
Lillies 2, dal~ der Nervenimpuls vermittels Reizung durch AktionsstrSme 
yore einen Ranvierschen Knoten auf den n/~ehsten sprunghaft fiber- 
geleitet werde, wurde ein Beweis gegeben; der Mechanismus der Er- 
regungsleitung wurde dutch mikrophysiologische Beobaehtungen qu~nti- 
tativ aufgekl~rt. 

Die vorliegende Mitteilung beriehtet fiber die Ergebnisse weiterer 
Versuche, bei denen wir den am Ranvierschen Knoten en~stehenden 
Aktionsstrom mit der Braunschen/~Shre untersucht haben. Dureh diese 
Versuehe gewannen wir noch eingehendere Kenntnisse fiber die T/itig- 
keit der Plasmahaut wie aueh fiber den Meehanismus der Erregungs- 
leitung in der markhaltigen ~Nervenfaser. 

Methodik. 
Alle hier beschriebenen Versuche wurden an der isolierten markhaltigen (in 

den meisten FMlen motorischen) Nervenfaser der japanischen Kr6~e ausgefiihrt. 
Zur Ableitung des Aktionsstroms der Einzelfaser wie ~uch zur Einwirkung des 
Reizstroms auf dieselbe wurde die verbesserte Briickenisolatormethode ~ benutzt 
(Abb. 1): Zwei Glasplatten (Gp) wurden in einer Entfernung yon etwa 0,5 mm 
gegeneinander fixiert. An ihren einander zugewandten R~ndern wurde parallel 
mit diesen je eine Glascapillare (Gk) angebracht. Die Glasplatten wurden mit 
Ringer-LSsung beschickt. Die Nervenfaser wurde quer tiber beide Glascapillaren 
gelegt, so dab die yon Ranvierschen Knoten freie Strecke der Faser brfickenartig 

* Ausgeffihrt mit Mitteln der Kaiserlichen Akademie yon Japan zur F6rderung 
der Wissenschaften. 
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zwischen beiden Gl~splatten frei  in der  Luf t  sehwebte;  dadureh  waren beide An- 
sammlungen der  Ringer-LSsung, in welche die i ibrigen Teile der  Faser  getaueht  
wurden, elektriseh voneinander  isoliert. Dieses Verfahren wurde un te r  dem Mikroskop 
bei schwacher VergrSl~erung auf folgende Weise durehgeffihrt :  Die Ansammlungen 
der Ringer-L6sung auf den beiden Glasplat ten wurden  erst  durch  iiberschiissige 
Ringer-LSsung vereinigt ;  in diese groBe gemeinsame Ansammlung yon t~inger- 
LSsung wurde eine isolierte Nervenfaser  auf oben beschriebene Weise gelegt; dann  
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Abb. 1. Anordnung zur l~egistrierung des Aktionsstroms einer einzelnen Nervenfaser am 
Reizort. C l~ondensator (2---4 ~F) zum Unterdrficken der Wirkung des Gitterstroms auf 
die Faser, W1 ~Viderstand 0,05 oder 0,1 M~9, W~ 0,1 oder 0,2 M~9, Vs 4-Stufen-Verst&rker 
in statisch geschfitztem Kasten, BR Braunsehe ]~Shre. Kg Kippgerht mit  fortlaufender 
!~2ipp~ng. kl, k2 uncl k3 ()ffnungskontakte eines Helmholtz-Pendels..A Akknmnlator, W3 
und W4 ~Viderst~nde zur Reizung der Faser. P Pohlsche ~Vippe. E Elektrode, Rg Ringer- 
Gelatin-GeL N Ranvierscher Knoten tier Nervenfaser, R Ansammlnng der Ringer-LOsung, 

Gp Glasplatte, Gk Glaseapfllare. 

wurde die Menge der Ringer-LSsung auf der  P la t te  vermit te ls  Pipet te  allmBhlich 
so verminder t ,  dal~ die yon Ranviersehen Knoten  freie Strecke, die auf den zwei 
Capillaren bri icken~rt ig lag, aul~erhalb der ~inger-LSsung sieh befand, wBhrend die 
benachbar ten  Knoten  in der beidersei t igen Ansammlung der  Ri~ger-Lgsung ein- 
tauchten.  U m  den sehm~len Raum zwischen beiden Glasplat ten vol lkommen aus- 
t rocknen zu lassen, waren die g ~ n d e r  der  P la t t en  vorher  mi t  Paraff in  bestriehen. 
I n  jede Ansammlung  der  Ringer-LSsung wurde eine Zn-ZnSO4Ge]atine-Ringer- 
Elektrode getaucht.  

Der Vorteil  dieser Brfickeniso]atormethode bes teht  darin,  dag man  den Wider- 
s tand des Elektrodenkreises aul~erordentlich vergrSBe~:a kann  (bis auf etwa 90 M.Q), 
ohne auf die physiologische Funk t ion  der  Faser  eine bemerkbare  VerBnderung 
a t l S z l l u b e n ,  

Die Reizung erfolgte m i t  Gleichstrom, Induktorseh]ag oder mi t  Kondensator-  
stofl. Zur  l~egistrierung der AktionsstrSme wurde die Braunsche R6hre mi t  vor- 
geschaltetem widerstandskapazi t~tsgekoppeltem Verst~rker  verwandt .  Bei der yon 
uns  gebrauehten Empf indl ichkei t  ergab 0,1 mV einen Ausschlag yon 4 em auf 
dem Schirm der Braunsehen RShre. Zur  Zei tablenkung diente KondensatorstoB, 
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vermittels 0ffnungskontakt eines Helmholtz.Pendels ausgel6st, fiber einen Verstarker 
verst~trkt und dem Ablenkplattenpaar der Braunsehen R6hre zugeffihrt. Die 
Photographie des Kurvenverlaufs wurde mit der Leiea durchgefiihrt. 

Der A ktionsstrom der Nerven/aser. 

Wurde  bei Versuchsanordnung der Abb. 1 eine schwache rechteckige 
Spannung  an  die Nervenfaser  angelegt, so t r a t  im Elektrodenkreis  ein 
fast reehteekiger Strom auf, der ungef/~hr dem Verlauf der angewandten  

Abb, 2. Aktionsstrom (am Reizort) einer einzelnen Nervenfaser. Die Versuehsanordnung 
der Abb. 1 wurde benutzt. Der Eingangswiderstand des Verst~irkers 0,05 MD (je W~ und W2 
der Abb, 1 0,1 M~9). zur Reizung wurden reehteckige StromstS/~e yon der Dauer yon 
0,5 msec. benutzt. Die Kurven wnrden gewonnen bei Reizung mit 10 mV (a), mit 29 mV (b), 
mit 30 mV (c), mit 40 mV (d) und mit 70 mV (e); a und b unterschwellige Relzung. Eiehung 

100 mV 1 msee., Stimmgabel 1000/see. Temperatur 16,5~ 

S p a n n u n g  parallel lief (Abb. 2 a und  b). Wurde  d a n n  die Spannung  
allm~hlieh verst~rkt ,  so n a h m  die St/~rke des Reizstroms proport ional  
mi t  der angewandten  Spannung  zu. W e n n  abet  die Spannung  fiber einen 
gewissen kri t isehen Wer t  gesteigert wurde, so fand ma n  plStzlieh eine 
deutliche VerSnderung des Strom~erlaufs.  Der Antei l  des Stroms, den 
m a n  der di rekten (physikalisehen) Wirkung  der applizierten S p a n n u n g  
nieht  zuset~-eiben karm, mug  natfirl ieh als Akt ionss t rom der Nervenfaser  
angesehen w e r d e n .  Die Sehwellenspannung,  d . h .  die sehw/~ehste Span- 
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hung, die den Aktionsstrom auszulSsen imstande ist, war sehr stabil 
und betrug, bei geizung der motorischen Faser (8--12 # ira Durchmesser) 
mit  rechteckigen StromstSl]en yon der Dauer yon 1,0 reset. 30--40 inV. 

Bei gerade fiberschwelliger Spannung beginnt der Aktionsstrom nach 
dem Ende des durch die angewandte Spannung hervorgerufenen Stroms 
(d. h. des l~eizstroms) und fliegt in entgegengesetzter g ichtung (Abb. 2 e). 
Sein maximaler Wert  bei der motorischen l%ser betrug 2,0--2,6mal 
l0 -9 A. Eine Zunahme der Reizspannung verkiirzt die Latenzzeit (d. h. 
das Intervall  zwisehen dem Beginn des Reizstroms und dem Auftregen 
des Aktionsstroms); dabei bleibt aber der maximale Wert des Aktions- 
stroms fast unvergndert  (Abb. 2 c--e).  

Der absolute Wert des Aktionsstroms wurde auf folgende Weise bestimrat: 
Der Ausschlag des Brennflecks der Braunschen R6hre zeigte, daft die dem Ver- 
sti~rker zugeftihrte Spannung 0,10--0,13 mV betrug; denn, da der im Elektroden- 
kreis liegende Gitterwiderstand in diesen FMlen 50000 .Q war (je W~ und We der 
Abb. i 0,1 ~D war), mug der absolute Wert des Stroms, dem Ohmschen Gesetz " 
zufolge, diesen oben erwi~hnten Wert betragen. Die beobachtete Aktionsspannung 
nimmt stets proportional mit dem Eingangswiderstand (unter 0,3 MY2) des Ver- 
st~rkers zu. 

Der dutch den I~eizstrom selbst hervorgerulene Aussehlag in Abb. 2 zeigt, 
dag der Widerstand des Elektrodenkreises etwa 30 M~9 ist. Dieser letzte Wert 
ist e~was zu klein, als daft wir ihn einfach ~ls den Widerstand der Nervenfaser selbst 
ansehen k6nnten. DaB in diesen F~llen die Faser (mutmaBlich durch die Schwann- 
sehe Seheide u. a.) kurzgesehlossen wird, konnten wir mit naehstehendem Ver- 
such n~chweisen. 

Der Aktionsstrom eines einzelnen Ranvierschen Knotens. 

Die ~arkose liefert einc sehr einfach anzuwendende und bequeme 
Methode zur Untersuchung des Aktionsstroms eines einzelnen Knotens. 
Die Versuchs~nordnung hierfiir ist im Schema der Abb. 3 angegeben. 
Die Nervenf~ser wurde auf ein Glasger~t mit zwei (verbesserten) Brficken- 
isol~toren gelcgt und in die mittlere, mit  Ringer-LSsung bgschickte Ab- 
teilung wurde ein Knoten (N1) hineingelegt. Die Abschnitte der Faser 
in den beiden sei~lichen Ansammlungen der Ringer-LSsung, in welche die 
Ranvierschen Knoten N o und N~ zu liegen kommen, wurden mit  einer 
0,3%igen Cocain-Ringer-L~)sung behandelt. 

Die Reizspannung (rechteckige StromstS~e) wurdc zwischen den 
Knoten N 1 und N 2 (bei V) oder zwischen N 0 und N 1 (bei V') appliziert. 
Es sei hier bemerkt,  da~ die Einwirkung des Narkoticums (Urethan oder 
Cocain) ~uf die benachbarten Knoten (N o und N2) nur eine sehr geringe 
ErhShung des mit  der Spannung V gemessenen Schwellenwertes hervor- 
brachte . -Ein  Beispiel der Versuchsergebnisse ist in Abb. 3 wiedergegeben. 
Anwendung der Reizspannung V auf die Faser erzeugte einen relativ 
lang dauernden, dreieckigen Aktionsstrom (Abb. 3 b). Eine genau gleiche 
Aktionsstromkurve entstand auch bei Reizung der Faser mit  der Span- 
nung V' (Abb. 3 b'). Jedoch war der yon der Reizspannung herriihrende, 
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reehteckige  S t rom bei l~eizung du tch  V' welt  schw/~cher als dureh  V; aber  
die GrSl3e und  F o r m  des Akt ionss t roms  waren  in  diesen beiden F~l len  
gleich und  r i ch te ten  sich n ach dem Alles-oder-Nichbs-Gesetz .  D~B dieser 

l'oc~iz ~ goc~/n 

Abb.  3. A k t i o n s s t r o m  des einzelnen Ranvierschen  Xnotens .  X n o t e n  No nnd  N2 w u r d e n  
du t ch  A n w e n d u n g  des N a r k o t i c u m s  u n e r r e g b a r  g e m a c h t ,  w~hrend  N1 in tier f r ischen 
Ringer-L6sung blieb. Die Daue r  de r  Re i z spannung  w a r  0,5 msec.  Bei a - - c  wurde  der  
l~eiz zwischen  N~ und  Ne (wie  V), bei a ' - - c '  zwischeu  ~Vo lind N~ (wie V') angese tz t ,  a 35 mV,  
unterschwell ig 'er  l~eiz, b 3 6 m V ,  eben t tberschwell iger  l~eiz, c 70 mV,  s t a r k e r  I~eiz. 
a" 41 mV,  un te rschwel l iger  t~eiz, b' 42  mY,  Schwellenrelz.  c' 70 m~r ~. 2~ial3sti~be im Dia- 
g r a m m  a zeigen 0,1 m V  und  1,0 msec.  E i n g a n g s w i d e r s t a n d  0,066 MD (~V1 in der  Abb.  1 

0,1 und  W~ 0,2 1V[.O). T e m p e r a t u r  13,5 ~ C. 

Akt ionss t rom ein a m  mi t t l e ren  K n o t e n  iV~ en t s tehender  ist, geh t  daraus  
hervor ,  dal3 m a n  keinen Ak t ions s t rom beobach ten  kann,  wenn m a n  
ke inen  K n o t e n  in  die migtlere A b t e i h m g  gelegt  hat ,  

Der dureh die Spannung l z' bestimmte Schwellemvert stimmt ann~hernd mit 
dem dutch V bes~immten iiberein; and wenn man die Faser gleichzeitig dutch V 
und V" reizt und fiir jeden zugehSrigen Weft yon V die Schwelle mit V" bestimmt, 
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so findet man als eine Schwellenbedingung die Beziehung V + V' = konstant. 
Diese letzte Beziehung zeigt, wie es in einer frtiheren Ver6ffentlichung 3 schon ein- 
gehend geschildert wurde, dab die Myelinscheide nahezu als ein elektrischer Isolator 
angesehen werden kann und dal~ die Faser nur am Ranvierschen Knoten dutch den 
aus dem Achsenzylinder ins Medium fliegenden Strom gereizt wird. 

Zur Untersuchung des Effektes der Reizspannung auf die mit tier Myelinscheide 
bedeckte Strecke der Faser wurde eine Glasplatte benutzt, auf welcher zwei Glas- 
capillaren mit Schellack fixiert waren (vgl. Tasakil). Die Faser wurde auf die 
Glasplatte so gelegt, daI~ eine Strecke ohne Ranvierschen Knoten in tier mittleren 
Rinne lag. Vor der Anwendung des Narkoticums auf den benachbarten Knoten 
konnten deutliche Aktionsstr6me beobachtet werden: Der Zusammenhang zwischen 
den Spannungen V und V', die zur Erzeugung solcher Aktionsstr6me n6tig waren, 
war mit dem bereits vorher gelundenen (Abb. 9a in der letzten Mitteilung 1) iiber- 
einstimmend. Nach der Anwendung einer 5%igen Urethan-Ringer-LSsung auf beide 
(proximalen und distalen) Knoten konnten wir mit den Spannungen unter 1,0 V 
nur den Strom beobachten, der der direkten Wirkung der Reizspannung zugesehrieben 
werden mul~te. 

Applikation einer diinnen Urethan- oder Cocain-Ringer-LSsung auf 
die Streeke tier Faser in der mittleren l%inne erhSht die Schwelle dieses 
Knotens und vermindert die Gr61~e und Dauer des an diesen Knoten ent- 
stehenden Aktionsstroms. Mit steigender Konzentration des Narkoticums 
nimmt der Aktionsstrom allm/ihhch ab und konvergiert kontinuierlich 
naeh Null. In  jedem Stadium der Narkose gestattet sich der Aktions- 
strom, bei Reizung durch kurze StromstSl~e, naeh dem Alles-oder-Nichts- 
Gesetz. 

Die Bedingung der Entstehung der Erregungslzitung. 
Die in Abb. 2 und 3 angegebenen Versuchsergebnisse zeigen ohne 

weiteres, da~ ein am normalen Knoten ausgelSster Aktionsstrom immer 
sts ist als der eben ~iberschwellige Reizstrom. Bei der normalen 
Nervenfaser ist der an einem Knoten entstehende Aktionsstrom geniigend 
stark, um am n~chstfolgenden ruhenden Knoten wieder einen Aktions- 
strom auszulSsen. Infolge soleher konsekutiven Reizung durch Aktions- 
strSme entsteht die Erregungsleitung. Die Leitung mul~ also blockiert 
werden, wenn an irgendeiner Stelle der Nervenfaser der Aktionsstrom 
abgeschw~cht wird bis zu einem derart niedrigen Wert, da[t er ungen[igend 
ist, den ns ruhenden Knoten zu erregen. Dies konnte 
demonstriert werden durch den in Abb. 4 wiedergegebenen Versueh. 

Bei diesem Versuch wurde die internodale Strecke einer motorischen 
Faser auf einen Briiekenisolator gelegt, w~hrend die fibrige l~%ion der 
Faser in der Ansammlung der Ringer-LSsung lag. Zun~chst wurde der 
durch Reizung des zentrMen (linken) Nervenstammes ausgelSste Aktions- 
strom beobachtet (Abb. 4~). Dunach wurde eine dfinne (3%) Urethan- 
Ringer-LSsung in den ~aum auf der linken Seite des Brfiekenisolators 
gebracht. Da die zentralen Knoten (N o und/V1) hierbei nicht blol~gelegt 
warden, sondern im Nervenstamme blieben, wirkte das Narkotieum 
sehr langsam auf die Nervenfaser. 
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I m  V e r l u u f  d e r  Z e i t  z e i g t e  d e r  b e o b a c h t e t e  A k ~ i o n s s t r o m  a u f f a l l e n d e  

V e r ~ n d e r u n g e n .  D i e s e  V e r ~ n d e r u n g e n  k S n n e n  d a d u r c h  e r k l ~ r t  w e r d e n ,  

I. 

I I .  

| ~ *S*S ~ t I  

I ~ "S**~ 

Abb. 4. I. Best immung des Sicherheitsf~k~ors. " Reize (Induk~ionssohl~ge) warden am 
Stumm (S) appliziert, a , ,binod~ler" Aktionsstrom (gewonnen vor der Anwendung des 
NarkoticRms). b 6 Min. nach der Anwendung einer 3 % Urethan-Ringer .  c Nach45 Min. 
c~ N~ch 47 Win. e Nach 49 )~in. II .  Schematische D~rstellung tier Zus~mmensetzung tier 
zwei Aktionss~romkomponenten: Die ausg'ezogenen Linien entsprechen dem am ~:noten N~ 
(oder an No un4 N~) en~stehenden Akbionsstrora a n d  die gestrichelten Linien zeigen die 
~m Kaoten  N., entstehende Komponente. Zeitmai~stab 1 msee. Einga~gswide~stand 

50000 O. Temperatur  180 C. 
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dab der an den  Knoten N o und N 1 entstehende Strom mit der steigenden 
Narkoticumeinwirkung kontinuierlieh abnimmt und sehlieBlich ffir den 
Knoten N~ unterschwellig wird. Denn, 
da letzterer Knoten ganz in normaler 
Ringer-LSsung lag, blieb der aus 
diesem Knoten ausgel6ste Aktions- 5' 
strom ganz unver~ndert bis zu einem [ I I 
Zeitpnnkt, an dem er plStzlich vet- 
schwindet (Abb. 41 e - - eund l I ) .  Die Er- 
regungsleitung wurde bei diesem Versueh 
blockiert in dem Moment, als die GrSge 
des an den Knoten N O und N 1 ent- 
stehenden, zur Reizung des normalen 
Knotens (Ns) dienenden Aktionsstroms 
zu 1/4 (schwankend zwischen 1/4 und i/s ) 
der normalen Aktionsstromst/irke ab- 
sank. Dies sprieht daf/ir, dab bei der 
normalen Nervenfaser ein ruhender 
Knoten durch einen Aktionsstrom ge- 
reizt wird, dessen St/~rke das etwa fiinf- 
fache der Schwellenstromstgrke betrggt. 
Mit anderen Worten: Der Sicherheits- 
faktor fiir die Erregungsleitung bei der 
normalen Nervenfaser ist etwa 5. Dieser 
Wert stimmt iiberein mit dem in einer 
fr/iheren Arbeit 1 gefundenen. 

Wenn bei der Versuchsanordnung 
der Abb. 5 nur die distMe (reehte) An- 
sammlung der Ringer-L6sung mit dem 
Narkotieum beschiekt wurde (Abb. 5), 
s6 n~ahm der am Knoten N,, ausgel6ste 
Aktionsstrom allm~hlieh ab und ver- 
schwand nach einiger Zeit ganz. Dabei 
blieb der Aktionsstrom des in der nor- 
malen Ringer-L6sung geb]iebenen Kno- 
tens N 1 vollkommen unver~ndert. 

Die im Schema der Abb. 5 gezeigte 
Ableitung des Aktionsstroms entspr!cht Abb. 5. ~bergangvom, ,b inoda len"  (a) 

zum, ,~Tmnon94alen" (c) Aktionsstrom. der iiblichen biphasischen Ableitung a Nornh. b 3 : ~ m , c  I0 Min nach der 
beim ganzen Nerven; wir haben bei Anwendtmg ei~ei/0,4% Cocain-Ringer. 
d e r n i c h t n a r k o t i s i e r t e n N e r v e n f a s e r s t a t t  d Eichung 0.1 mV 1 msee. Eingangs- 

wi4erstand 0, 05 M~. Temperatnr 160 C. 
eines biphasischen Aktionsstroms einen 
fast monophasischen kurzdauernden Strom gewonnen (Abb. 4a und 5a). 
Wir bezeiehnen diesen als einen ,,binodalen" Aktionsstrom, well er aus 

l)fliigers Arch. f, d. ges. Physiol. tlcl, 244. 47 
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zwei K o m p o n e n t e n  besteht  (einer die an  N 1 entsVeht, und  die andere, 
die sich an  N 2 entwickelt).  Analogerweise bezeidhnen wit den Aktions- 
s t rom yon  Abb.  5e als einen , ,mononoda l en " ,  weft er n u t  aus einer an 
einem einzigen K n o t e n  ents tehenden Komponen te  besteht.  

Ausbre i tung  des S troms entlang der Nerven/aser.  

Die A b b .  6 zeigt schematisch, wie m a n  sieh das elektrische Netzwerk 
der Nervenfaser  vorstellen kann .  Die Myelinscheide wird hierbei als ein 
vol lkommener  Isolator bet rachte t  und  die polarisierbare Membran  am 
Ranv ie r sehen  K n o t e n  wird durch den Ohmschen  Widers tand  relor/~sentiert. 
I n  frfiheren Mit te i lungen l, a war gezeigt, dab der durch die nodale 
P lasmahau t  naeh aul~en fliel3ende Strom sich jedesmal auf 1/2--1/2, 5 seines 
ursl0riingliehen Wertes verminder t ,  wenn er einen nieht  erregbaren 

Abb. 6. Schema des elek~Hsellen Netzwerks in der Ner'gen~aser. N,, 2?,, ~2 u. a. Ranvgersehe 
Knoten. R Widerstand. des internodalen Aehsenzylinders. r Widerstand der Plasmahaut 
am Rc~nvierschen Knoten. Am tl:noten No befindet sieh eine elektromotorisehe KrafL 

(Aktionsspannung). Die Pfeile zeigen die ]~ichtung des Stroms. 

K n o t e n  iibersehreitet.  Dies spricht daffir, dal~ der Widers tand  der 
nodMen Plasmah~ut  ( r i m  Schema) ann/~hernd gleich grol~ wie der des 

internodMen Aehsenzylinders ( R i m  Schema) ist. 
Eine einfaehe Berechnung zeigt, da~ die Stromverteilung bei einem solchen 

Netzwerk mit der Gleichung 
r I n -: E o e -na 

~usgedriickt werden kann, wobei E 0 die elektr0motorische Kraft am Knoten _No, 
I n den (lurch den n-ten Knoten fliel]enden Strom bedeutet und der Koeffizient a 
durch die Gleichung 

2 eosn a ~ 2 + J?/r 

bestimmt wird (vgl. Rashevsky'~): Denn der Weft yon e -a ist niehts anderes als 
das ,,AusbreitungsvermSgen" des Stromsl; somit kSnnen wir d~s VerhMtnis R/r 
(lurch das Experiment bestimmen. Wenn man d~s AusbreitungsvermSgen a]s 0,45 
annimmt, so gewinnt man die Gleiehung 

R = 0,67 r. 

Auf/~hnliche Weise kann man nachweisen, dab der dureh das Medium f]iegende 
Strom i~ durch die fo]gende Gleiehung ausgedriickt ist: 

i i = E 0 (1 --e-a)/R? 
Oa die Aktionsspannung die GrSl~e yon 0,1 V h~t 1 und der entsprechende 

Aktionsstrom ungef~hr 2 • 10 -9 Amp6re stark ist, mul~ R 25--30 ~ sein. Dieser 
Wert stimmt mit dem Widerst~nd eines aus l~inger-LSsung bestehenden Zylinders 
yon der Dimension des internodalen Achsenzylinders tiberein. 
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2kbb. 7 2~ u n 4  B.  2~: ~ u s b r e i t u n g  des  St~roms e n t l a n g  der  Fase r .  Reize ,  a m  Nerven -  
s t a m m e  ~ a n g e w a n d t .  ]3ei a w a r e n  die K n o t e n  No, N1 u n d  N2 n o r m a l .  Be i  b N 0 u n d  N1 
n o r m a l ,  N~ w u r d e  m i t  e ine r  4 % Ure than-Ringer  u n e r r e g b a r  gemach~ .  Bei  c No n o r m a l ,  
N~ u n d  N~ une r r eg 'ba r .  Z e i t m a B s t a b  0,5 msec .  T e m p e r a t u r  18,50 C. - -  13: V e r g l e i c h u n g  
e iaes  ~or tge le i t e ten  m o n o n o d a l e n  A k t i o n s s t r o m s  (a ' )  m i t  dora  & k t i o n s s t r o m  (c') e ines aHein 
f u n k t i o n s t i i c h t i g  b l e ibenden  Kno~ens  (N1). Bei  a" u n d  b'  w a r e n  No n n d  N~ n o r m a l  ~ n d  N~. 
u n e r r e g b a r ,  a" Reiz  ( I n d u k t i o n s s c h l a g )  a m  S t a m m e  ($I). b" Reiz  ( r ech teck ige  S p a n m m g  
y o n  60 m V  0,5 msee)  a n  S , .  B e i c '  w u r d e n  be ide  No u n d  N~ u n e r r e g b a r  g e m ~ c h t ,  2V1 in  

l~inger ;  R e i z s p a ~ n u n g  (70 m Y ,  0 , 5 r e s e t )  a n  ~q~ angewaaadt .  T e m p e r a t u r  13,50 O. 

4 7 *  
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Man soll aus dieser Ansicht fiber das Netzwerk in der Nervenfaser nieht auf die 
Betraehtung des Fortpflanzungsgeschwindigkeit des Impulses sehliel~en, denn die 
nodale Plasmahaut ist eine potarisierbare Membran und zeigt ftir den vortiber- 
gehenden Strom einen sehr kleinen Widerstand (vgl. WeinbergS). Bei des Aus- 
breitung des sehr kurzen Stroms muff man auch den StromfluB dutch die Myelin- 
seheide 1 beriicksichtigen. 

Des Versuch yon Abb. 7A bests die oben erw~hnte Ansicht fiber 
das Netzwerk in" der Nervenfaser .  Es wurde gezeigt, dab der dutch die 
Umgebung flieBende Strom (i 1 oder i S in Abb. 6) sieh bei der Ausbreitung 
entlang der Faser :auf/~hnliche Weise abschw/~cht. 

Bei diesem Versuche wurde eine Nervenfaser auf zwei Brfieken- 
isolatoren gelegt und der zwisehen den Knot en N~ und N2 flie~ende Str0m 
beobachtet. Zun~chst befanden sich alle drei Knoten  N 0, N 1,nnd N ~ i  n 
Ringer-L6sung; t~eizung des  Nervenstammes (S) mit einem Induktor  
erzeugte einen ,,binodalen" Aktionsstrom (Abb. 7 A, a). Dann wurde eine 
4 %ige Urethan-Ringer-LSsung auf den Knoten N s app]iziert ; Induktor- 
reiz (an S) brachte (wie bei Abb. 5) einen ,,mononodalen" Aktionsstrom 
(Abb. 7A, b) hervor. Schlie[tlieh wurde auch der mit~lere Knoten N 1 mit 
der Urethanl6sung behandelt; die Gr5Be des nunmehr an S ausgelSsten 
Aktionsstroms (Abb. 7 A, c) verminderte sich daraufhin auf etwa die H~lfte 
(schwankend zwischen 1/2 und ~/2,s). Dieser letzte West stimmt mit dem 
in einer frttheren Arbeit ~ gefundenen, als das ,,AusbreitungsvermSgen" 
des Stroms bezeichneten West 6berein. 

Es sei hies bemerkt, dab die Form des Stroms sich ziemlich stark 
/~ndert, wenn der Strom einen nichterregbaren Knoten iibersehreitet. Die 
Ver/~nderung ist besonders auffallend am Anfangsteil des =4ktionsstroms. 
Die dreieckige Form des ,,mononodalen" Aktionsstroms wird abgerundet 
und wird dem wohlbekannten monophasischen Aktionsstrom ~hnlich. 
Diese Deformation mul~ man natiirlich auf die Polarisationskapazit/~t der 
nodalen Plasmahaut bzw. der Myelinscheide zuriiekfiihren. 

Die Kurven des Abb. 7B zeigen die Ergebnisse eines Versueh~s, in 
dem wir den ,,mononodalen" Aktionsstrom des dureh Reizung an S 1 aus- 
ausgelSsten Impulses mit dem (durch Reizung an S 2 ausgel6sten) Aktions- 
strom des Ki~otens N 1 verglichen haben. Der distale Knoten N 2 wurde, 
wie beim vorangegangenen Versuch, mit einer 4%igen Urethan-Ringer- 
L6sung behandelt, wghrend der mittlere Knoten N 1 in normaler Ringer- 
L6sung verblieb. Hielten ~4r den proximalen Knoten N o in Ringer- 
LSsung, so gewannen wir durch Reizung des ~ervenstammes (81) einen 
gew(Shnlichen ,,mononodalen" Aktionsstrom (g' der Abb. 7B) und durch 
Reizung des mittleren Knotens dV~ (an S~) eine gleiche Akti0nsstrom- 
kurve (Abb. 7]~, b'). Wendeten  wir dann das 1NTarkoticum auf diese 
proximale t~egion der Faser (auf N 0 u. a.) ~an, so wurde in kurzer Zeit der 
auf den l~ervenstamm ($1) applizierte Reiz erfolglos; aber der durch $2 
ausgelSste Aktionsstrom blieb bei der Narkose der zentralen Knoten N o 
u. a. fast unvergndert (c'). 
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Dieses Ietzte Ergebnis bestgtigt unsere frfihere Feststellung 1, dag 
die Plasmahaut am Knoten 2/1 in ihrem erregten Zustand einen sehr 
kleinen eIektrisehen Widerstand zeigt und dab infolgedessen mehrere 
Knoten (N1, N 0 u. a.) nut  den 
gleich starken Aktionsstrom 
(Abb. 7B, a' oder b') wie ein ,r 
einziger Knoten (N1, c ' ) im  [ ii  
Ableitelektrodenkreise verur- ' ' 
saehen k6nnen. Die Tatsaehe, 
dab der Aktionsstrom eines fortgeleiteten 
Impulses (a') den fast gleiehen zeitlichen 
Gr6Benverlauf wie der an einem einzigen 
Knoten ausgel6ste Aktionsstrom (c') be- 
sitzt, ist,,wie wit  es sp&ter er6rtern wer- 
den, bei der,.Betr~chtung fiber die Fort- 
pfl~nzungsgeschwindigkeit des Nerven- 
impulses yon besonderer l~edeutung. 

Das (]berspringen des Nervenimpulses 
iiber einen unerregbaren Knoten. 

Da der Sicberheitsfaktor bei der nor- 
mMen Nervenfaser sehr groB (etwa 5) ist, 
kann ein Nervenimpuls einige (etwa 2) 
unerregbar gemachte Knoten iibersprin- 
gen G. Wir haben diese Erscheinung durch 
die Aktionsstr omregistrierung veran- 
sehau]ieht (Abb. 8). 

Hierbei wurde eine Nervenfaser auf 
zwei Brfiekenisolatoren gelegt und der 
dureh die P!~smahaut des mittleren Kno- 
tens (2(1) tliegende Strom Wurde zur 
Braunsehen RShre abgeleitet. Induktor- 
reize wurden auf den Nervenstamm S 
angewandt. 

Bei der Kurve (a) befanden sieh Mle 
drei Knoten (No, N 1 uad N~) in Ringer- 
L6sung; die erste, naeh oben gerichtete 
Zacke zeigt den am Knoten N O ent- 
wickelten, zur Reizung des N 1 benutzten 
Strom. Die zweite, nach unten geriehtete 
Zacke entspricht dem am Knoten N 1 entwickelten, zur Reizung des Ne 
benutzten Strom. Dieser Strom endete in dem Moment, a]s auch der 
Knoten N~ eine Aktionsspannung entwiekelte. 

i b b ,  8. ~ 'berspr ingen  eines uner reg-  
ba ren  t~notens du t ch  den. Nerven-  
impuls .  I nduk to r r e i ze  w u r d e n  a m  
Sta ture  (S) a n g e w a n d t ,  Bei a alle 
K n o t e n  normal .  Bei b w u r d e  (ter 
K n o t e n  N1 m i t  einer 4 % U r e t h a n -  
Ringer u n e r r e g b a r  g e m a e h t ;  die t~b- 
rige tLegion der  Fa,serb]ieb in Ringer .  
Bei c wurde  aueh  N~ (neben Nz) 

u n e r r e g b a r  g e m a e h t .  Zei t te i l tmg 
1 reset .  T e m p e r a t u r  14,5 0 C. 
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[ ~ .  _ Dann warde eine 4 % ige 
Urethan - Ringer - L6sung 

o~ '~\':\\\'-'~'.'h~..< /a'.',\',\'.\'l.\'.~\\~ ~,~,,,.x\\\\~ auf den mittleren Knoten 
. . . .  '~ ~ ~} ~ "~ ~ ~ N 1 angewandt (Kurveb).  

mes verursaehte einen 
zweigipfeligen Aktionsstrom. Die erste 
Zaeke muB natfirlieh den am Knoten N O 
entwiekelten und die zweite den am 
Knoten N 2 entwiekelten Aktionss~rom 
darstellen. Der Impuls erstreekte sieh 
tiber den unerregbaren Knoten N 1 bis 
zum :dis~alen normaten Knoten N= und 
wurde weiter fortgeleitet. SehlieBlieh 
wurde aueh der Knoten N 2 mit der 
NarkotieumlSsung behandelt (Kurve e). 
Die aus der Aktion des Knotens No. 
herrtihrende Komponente war spurlos 
versehwunden, die Leitung des Impulses 
war bloekiert. 

~khb. 9. B a h n u n g  tier Erreg~mgsle i tung 
durch  die Ve rande rung  des ~u~eren 
e lekt r i sehen ~,Viderstandes. a alle E:no- 
ten in Ringer. Bei b war(ten N~ nnd N2 
m i t  einer  0,2 % CoeMn. t l inger  behan-  
delt .  Bei c wurde  die mi t t l e re  Etek~rede 
Nm yon der  Anssanmlung tier l~inger- 
16sung en~fernt .  Bei d wurde  neben  N~ 
und  N2 auch  N~ u n e r r e g b a r  gemaehV 
(diemi~t lere  E lek t rode  en t fe rn t ) .  Zeit- 
maBs tab  1 msee.  Tem~)era tnr  15;5 ~ C. 

Der Einflu/3 des ~u/3eren elektrischen 
Wider standes au/' die Lei@ihigkeit der 

Nerven]aser. 
In einer friiheren Arbeit s war ge- 

zeigt ,worden, dab die.3ger~nderung des 
guBeren Widerstandes die Leiffghigkeit 
der Nervenfaser beeinflussen kann. Wir 
haben diese Beobachtung des Effekts 
des guB&ren Widerstandes mit unserer 
hier angewandten Apparatur bestgtigt. 
DieVersuchsanordnung ist im Schema 
der Abb. 9 wiedergegeben. 

Zwei Ranviersche Knoten N 1 und N~ 
einer motorischen Faser warden in die 
Ansammlung der Ringer-L6sung zwi- 
sehen zwei Briiekenisolatoren gebraeht. 
Die la'aser wurde mi~ einem Induktor am 
Stamm (S) gereizt. Je eine Elektrode 
wurde in jade Ansammlung tier Ringer- 
LSsung getaueht  und der zwisehen den 

Knoten N 2 und N a flielJende S~rom wurde mit der Braunsehen g6hre  

registriert. 
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Erst befanden sieh s~mtliehe Knoten der Faser  in frischer Ringer- 
LSsung. Dutch I~eizung der Faser an S erfolgte ein iiblieher ,,binodaler" 
Aktionsstrom (Kurve M- Anwendung einer 0,2%igen Coeain-Ringer- 
LSsung auf die Knoten N 1 und NI blockierfe bei diesem Prgparat die 
Erregungsleitung dutch die narkotisierte Strecke (Kurve b); man kann 
bei dieser Kurve den am zentralen normalen Knoten N O entwickelten 
Aktionsstrom angedeutet erkennen. Im Moment, in dem die mittlere 
Elektrode E m yon der mittleren NarkotieumlSsung entfernt wurde, 
erholte sich die Leitfghigkeit der Nervenfaser und der Impuls erstreekte 
sich bis zum normMen Knoten N3 (Kurve e). Wenn die mittlere Elektrode 
wieder mit der Fliissigkeit in Bertihrung kam, so wurde die Leitfghigkeit 
sofort wieder aufgehoben. Der Versuch war immer wiederholbar. 

In Kurve c bestehen die Schwankungen aus  den AktionsstrSmen 
yon zwei Knoten (d. h. von N o und N3): Die erste, nach oben gerichtete 
Schwankung zeigt den am Knoten N O entwiekelten Aktionsstrom und die 
zweite, nach unten geriehtete Sehwankung entspricht der Aktion des 
distalen normalen Knotens (Na). Dureh Anwendung des Narkotieums 
auf den distMen Knoten (Na) versehwindet die zweite, aus diesem Knoten 
herriihrende Schwankung (Kurve d). 

Diese Versuehsergebnisse werden auf folgende Weise erkls Elek- 
trische Isolierung der mittleren zwei Knoten yon dem iibrigen Teil der 
Faser unterdriiekt den Verlust des ~m Knoten N O entwickelten, zur 
I~eizung des Knotens Ns benutzten Stroms und der Knoten N O iibt einen 
iiberschwelligen geizstrom auf den Knoten Na aus. Der am Knoten N a 
ausgelSste Impuls kunn sich ohne Frage weiter fortpflanzen. 

Betrachtungen iiber die Versuchaergebnisse. 
Auf Grund der oben erw~hnten Versuchsergebnisse wollen wir hier 

die Bedingungen er6rtern, durch welche die Fortpflanzungsgeschwindig- 
keit des Nervenimpulses bestimmt wird. Es wurde sehon gezeigt (Abb. 7 B), 
dab der Aktionsstrom eines fortgeleiteten Impulses bei normMer Nerven- 
laser praktisch denselben GrSBenverlauf hat wie der Aktionsstrom des 
einzelnen Knotens. Dies sprieht ohne weiteres daffir, dM] die Leitungszeit 
yon einem Knoten zum n~ehstfolgenden dureh die Latenzzeit zur Reizung 
dieses Knotens mit dem Aktionsstrom des ersteren bestimmt ist. Bei 
der Betr~chtung der Fortpflanzungsgesehwindigkeit kSnnen W~r die Aus- 
breitung des Aktionsstroms fiber den Knoten aufer  Betraeht lassen. 
Wir sehliefen, daf  bei der norm~len Erregungsleitung ein Knoten durch 
den Aktionsstrom des unmittelbar benachbarten Knotens gereizt uncl zur 
Aktion gebraeht wird. 

Die Tatsache, daft der sehnell ansteigende Anfangsteil des Aktions- 
stroms bei seiner Ausbreitung jenseits eines (unerregbaren) Knotens stark 
unterdriickt wird (Abb. 7A), untersttitzt diesen Schluf. Eine noeh 
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direktere Stfitze unserer Auffassung erhalten wir aus der Tatsache, da~ 
bei Reizung einer normalen Faser m i t  der konstanten Spannung yon 
120--140 mV die Latenzzeit etwa 0,1 msee betrs :Die eben genannte 
GrSl]e der Spannung entsprieht derjenigen, welehe das gleiehe Sehwellen- 
absinken wie ein normaler Impuls hervorbringen kann I und das Zeit- 
intervall yon 0,1 msec s t immt mit  der durehsehnittlichen Leitungszeit 
von einem Knoten zum n~cbsten iiberein. 

Wir wollen zum Schlu6 den Unterschied zwisehen unseren Aktions- 
stromkurven und den bisher bekannten erSrtern. Bei den bisherigen 
Un~ersuehungen war der Abstand zwischen den Ableitelektroden l~nger 
als der internodale Abstand (etwa 2 ram), Dazu kommt  noch, daI~ die 
Faser immer mit  einer Sehieht der polarisierbaren Bindegewebsseheide 
vollkommen bedeckt war. Daher wurde der anfs steil ansteigende 
Tefl des Aktionsstroms stark unterdrfickt und die Aktionsstromkurve 
zeigte eine viel l~tngere Anstiegszeit als bei der unseren (s. z. B. Erlanger 
u. a. 7, Schmitz und Schae]erS). Bei unseren Kurven betr~gt die Anstiegs- 
zeit nur etwa 0,15 msec, abet  es mu~ da ohne  Frage eine gewisse Ab- 
rundung der Kurve bestehen, die teils von der Polarisierbarkeit der 
Myelinscheide und teils yon der Deformation durch den Verst~rker her- 
riihren kann. Wir schliel~en also, daft die an der nodalen Plasmahaut  
entwiekelte Aktionsspannung ganz plStzlieh ihren maximalen Wert  er- 
reieht (vgl. Tasakil) .  

Zusammenfassung. 
1. Der Aktionsstrom einer einzelnen Nervenfaser der KrSte wurde 

mit der Braunsehen I~ghre untersueht. R~ach der Methode des Br[icken- 
isolators konnte der Aktionss~rom a m  Reizort mit  Zweielektroden- 
anordnung (ohne Kompensation) leieht beobachtet werden. 

2. Durch Narkotisierung der benachbarten Ranvierschen Knoten 
wurde der Aktionsstrom eines einzelnen Knotens beobachtet. Es wurde 
gezeigt, daft der einzelne Knoten den Aktionsstrom nach dem Alles- 
oder-Nichts-Gesetz entwickelt. Der absolute Wert des AkVionssCroms 
betrug 2,0--2,6mai 10 -9 A. Die mit  der Myelinscheide bedeckte Strecke 
der Nervenfaser lieferte keinen Akti0nsstrom. 

3. Es wurde ferner gezeig% dal3 die Ubertragung des Impulses von 
einem schwach narkotisierten Knoten z i lm benaehbarten normalen erst 
dann bloekiert wurde, wenn der Aktionsstrom des narkotisierten Knotens 
sieh auf etwa I/5 des normalen Wertes verminderte. 

4. Dem mono- und biphasisehen Aktionsstrom beim ganzen Nerven 
entsprechend, wurde der ,,mononodale" und ,,binodale" Aktionss~rom 
definiert. Die Anstiegzeit unseres Akt!onsstroms betrug h5chstens etwa 
0,15 msee und die Gesamtdauer 1,5--2,0 msee (13--18 ~ C). 

5. Die Ausbreitung desAktionsstr0ms entlang der Faser wurde unter- 
sucht. Es wurde gezeigt, da6 der sehnell aufsteigende Anfangsteil des 
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Akt ionss t roms  bei  der  Ausbre i tung  fiber den  K n o t e n  s t a rk  un te rd r i i ck t  
wird.  Es  wurde  da raus  geschlossen, dab  die For tpf lanzungsgeschwindig-  
ke i t  des normalen  Impu l ses  b e s t i m m t  wird dureh  die La tenzze i t  zur 
Reizung eines K n o t e n s  mi t  dem Ak t ions s t rom des u n m i t t e l b a r  benach-  
ba r ren  K n o t e n s ;  die Ausbre i tung  des St roms fiber den K n o t e n  konn te  
dabe i  aul~er B e t r a c h t  gelassen werden.  

6. Ube r t r agung  des Nerven impulses  fiber einen uner regbaren  K n o t e n  
wurde  mi t  dem A k t i o n s s t r o m d i a g r a m m  demons t r ie r t .  

7. Der  Einfluft des /~ul~eren Wide r s t ande s  auf  die Erregungsle i tung,  
der  in einem frfiheren Versuch 6 gezeigt  war,  wurde  durch  Akt ionss t rom-  
beobach tung  best/~tigt. 
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